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Aspectos Paleobiológicos de los balénidos miocenos e 
implicancias en la evolución de los misticetos 











































































































































  3  40 - .	,





















    
 
    2 



























    !" #
 $ % &''" (
 
  &''" )
 $
(*
 &' + * 
 































































































































































  &''  +  

 








































































































































































    
  












































    
 

, % ,    
!" 
   &






































































































































































































 6  












  "   
















































































































    















        

 (































































































































































































































































, (@) /,>+0C 2
















































































 2 6 /,,G0 H
 



















































































































































  *+/* (5 8/.2?  & 

"




















   

   
 A  







     %
 























































































































































































   
 !# ,













































































































































  G 




















































































































































 %  













































































   
  
 
   




















   
 
   



































   ! ,
 




























































































































































































































































































































































































































































































#3 ! # 
3
 















 #  !
# !






















































 !3 ! ;3!! 
# 
 






























































!!$ 3 #3 
 #3 










































3$ 33 3! 
F
#3 









































































































































































































































































































































# 7!: "! 
 ! 
# '+ 5"  
  *#
 39









































































































##. +'<'(  





















. %&&9> 9: 






















$ "! #3 3
33 
!3 
 #3  



















































































































  #3 '+ 39




 ! 3 































































 # 3##  
!






































 "!3 "! 
 ! 










 3 .%+ (  
# 3 




























































































































































































































































































































 3 #3 39
!3 








# #! 3 3!"3!# "!$ 3 # 












































































































































3. !3 %&&&.%&&%.%&&( ##:$ 3 3 "! 
!3


















# #! 3 
# !
3 
# ##  # 
: *#
 
 3  "!! 









 % +( 
# #! 3 
# #"!3"# 3 
 
#  
C3! "!3 "! 
 ! 






















































#  # 
 3
 !


























*3! $ *#3 























3.  "3! 
C




 *3!  ##










































































































































































































































































































































































 +3 3 *#
 
























































































 ! *3!  : 

 ". #























































































































































 !3 *$# 













































































































































 # #3 "
3 3 
# "#
3 "3! !3 %&&>
%&&( &
 #3! # 
!
 D#
  # 
3##$ 
# '+ 
 #3 9#3 


























































































9$#. *3#$   
3#$  " 20
#




















































































































#3 9#3 3  9 
 #3 
3. 




















! 3 # !
"! #33!  3D#












 ##$ ! . 













3##$   9C. # 3 # "9# 














































 *3! $ 








































































































 $ # 
. C#3 3 










 93  #3 #! 3 






















#33 3 #  !$ 
 # *3 #. 





























 *3!  #33!*3#




#  # #




 #  3 
 























 "!$  

!# 
  3*$. #3 333
3 "!








 #  !$



















#$(   "3 $#3 3 
 3!3  !#"3 










































































 #. # *3! 
# 


















































 #  3#3 ; 
 # !




























































































































































%( &##!  #!
 # 
3##$ 
















 !9C3 %% #  3!*3#3 ; 
# 3 "#
C3 # 
 #3  
3. ##;3 #3
9#3. 



























#  B3 
 # *3 #  
3 











































 $ # 







































 $ #. 
































!##! 9#  # 3!*3#3 ; 



















































































































' "3 3#3 ; 











!  # "!3*#  3*3
 
 # !











































































































































&# # 3!*3 !3 
 ##




































 #3   3  9 
 $  3
(> "3 
 # *3 # 790>





# "3  3 






















































#3  3  
!:3  7.  Q!:



















































































































































































































































































































































































































































































	23	)  , 	
	1 
 












 /((% 67 8(281 
 #		
	 	














































































































































 ! 	 
 














































































































































































     	  

   
 #







































































































































































































 '4- 	 




























































 *  






















































   #



































































































































































































































































































































	    
 )
 
 ) 2  
 




















































































































































































   
" 



























   	 
 






































































































































































































  )")  )






:%   "
 




























































































































  	 
   
 
 




















































































%   

 

















































































































































































































    
  


























































    
  







)   $ 
































   
   






















































   

  	   
 )  
 
   







































































































































































































   

 
 	    
    % 































 	 * 




 !  


   * 
   
















































   











)   
    ) M
% /1(B2 M
 5 


































































































































































































































































































































































































































































































































 )#@ #-)' 
*)
")
    	  




































& *   
 	  
 




























































































































































































































































 # 7 
  $%   
 



















































































































































































































































   :IH%  





































































































 )  
   ;
 
 









*  ;+:%  =*










































































































 % ../% 
   
"  	     
 












  	 




























































    
% 

















 ' /-  "
"


























































































































)    































































































































   

%    








































   

  
 "  
   











   "

























 .1/B/.26F2 /12 .E/1/.26F2 ./2 /.E/.26F288   
) 





















































































































	  & "
2































































































  	     












































































































































































































































































































































































































































































































































   

 











































































 R/8S 	 

% 	 
   

 























		/ ?	 5 L&% ..E 0 
 




















































































































  1	 
























































































































































































































  % 







































) ' ) ' 
 
















































  % 
  @.18 	 
  



















  # 






   

  
  ) ' 
 























































































































































   
% 



















































































































































































































 &  
% 	 
 










































   
 
 













































































































































































  %   )















































%   $ 

























































































































 '  	 	 )* & 
)   
 
 
  # 	 
  



























































































































"   
    














































































































































 % ..B   









   





























































   
 
 







    













   
% 
 
   


















   



























































































 N& 5 ;&

% ..1 6 

































 % /1182 -
% /11B2 J

	% ..1  

 



































    

 





































































































































































































































































































































































































	1%   
   
  


















%   





























    
  












































































































   
   

) 



















































































































   
   	 




























































   
  % 



























































6  %   














   





















































































































































































































































































































   
" "%  8!1	 	/	 #@B% +W&
 


























 % #0 //(O/B(2
0&








































































































































































































   	  
  % *"
 






















































































 	 				% 
  








   




































































































































































 .%8 	 .% 

 	 






















































































































 $  
   
  




















  ' B/B  
  :   
































































































4   
   











/   ) 
 
 
































 % /- 
  






































 	  




   




























































































































   
  














































































































































 ' ) 
  
 



















































% 	 ) 
 
 









    
 

























































































































































































































































" & 	 
% 























  " 

























% /11% ...2 M*K 5 J

% /111 ' 1 ' 


















  TT 
























































   
 #  






   











   








































































































































































































































  $ 





































/ :*  



































































 )    





























   










































































































































































































  6K 
 % ..E 	 J

 

























































































(4 C2 4 

 





















































































































































































































































     "%  )$ 





















































































































































  ' 
 &
 
























   " 
" 

    
 
# 














  "  
  
   L 


















(4!4) '  " 










 '8B  &

  





























    
 
 






































































































































































































  	  " 













































































 )*  
















































































































































































































































































































"  &   
 




   
% 
























































   

% 
































































































































































































































































































































































































































  +" 
 : 



































































































































































 4I+B/(8 8.. B% B%8(a 9&
..B






























 +'682// 8E. 8%  
 +'682/8 
. 8%  
: +6'26F2// B. 8%E  
 4026882./ 8E. 8%  
 +64?	H1. B8. B%/8  
#		
		1 +;?T/888 
(. %  -...
#					11 +;?/88E 
E8. E%  -...
#				!/!/
 ?+-B../ 






































































































































































































    
 

















































































































































































































































      !
 "#
&1
1      !
 "$
	/1
!1	1     #%& !%& $'
$
	
  (   )	* +&, -+((






     ( "#
 1
!1	
     ( "#
1			     !.*
 *	.% +#/#
A1	














     1* "#
#		
		1     /%,& /+

			     ( "#
#			 (    !	&0.%
	 !
8	





     /%,& /+
#	























































  /( /.( .B1 2.(1 .1. C..8 ?H
:&


















































































































































GD49!2 5=( =( 5( (
.E//.26F2.
8. B1 /.. //.
.(/.26F2//






























2 :IH%  
  2 :IH% & 













G) 5: <44 =( 5=( =( :( 5:( 55 5 5J
((3 4 /     
  
((3 4 /     
  
((3 4 /     
  
((3 4 /     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  




  /( .1E .( 2.8 .( C..8 ?H
:&













































































((3 4 $     
  
(5(3 4 $     
  
(5(3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
(5(3 4 $     
  
((3 4 $        
(5(3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
((3 4 $     
  
(5(3 4 $     
  
(5(3 4 $     
  
























2  4% 

 


























1 .BB C.../ /B. C.../ .1 2
:&

1 .8 C.../ /. C.../ .E1 2

















































































1 .88 C.../ //1 ... .B1 2
:








































































%8 8%8 /.%8 %/ .%8/ .%BE %88 %1( %B8 8%(8










%8 %8 /.%( %8 .%8( .%/ 8%8 8%8( 8%1 B%B

			#	1	1< %8 %E 1%E %( .%8E 2 2 2 2 2
	1			
		1<
%8 % /8%8 %(E .%B1 2 2 2 2 2
B

< 8 1%( / 8%8 .%1 2 2 2 2 2













   




























































	 	 	 	 	 	 	 	 


































	 	 	 	 	 	
	 	 %
	 	 %	 
	 
	 
























































































   	








































 	   	 
























 "# $	"	 %& '(' )	 	





















  " 	 )-  	 - 













 		 )  +1 	  	   *
 
	2













 % "	 &$(&5(- !(&66(7- ) &8)0 7   	

 & )   

 9



































%  "	  

 


















( 	- ) 


















  "#  	 
 &, 















 +- 		 
= 	 

 "	  % 	2


































































   * 
	2
 






     	   











































 (!""   )
   $ "  $   %*
*  " &'! ( !   )  %+, '
     - %"' #  .
%/'!
 0 #1"  2! 3   -  ."*   #
	



















































(    !    #!  ) " 
/
 ( !         "  /7 %89 '*
!/)#"!
 0 """"!
! " /!     * 
" "0##!: $
"""!
 ( $ " "      " 
/7%89'!
 0  $*  "   .      "



















( !   -! "    "!  & 	

!#1#!)"/
 0 !"   "! !" 1*
$ %& 	
'*  $ %	' " $
%		
'*/!"
      !  " "   "1!  
!
 0   "       
%$*$"$'*#  

























' ) 0  !1!
! 71!!
&!  )  "-  )    *  
$*     "  !  !    "   #
    " %!          
!'!
)
(    !   )   #1  #! 
)""/
 0  !  !   7  
  ""   *! "
."!
 )   /  #    "   




 ( !      "$  / "!





&!  )  7        7 
!
)
 &"!   7 " 
7!




) /  ! !   "!   & 	


























  -     $ " $* " / -    


































  " @* "  
-"!
 ( - " "  & 	

!       *     "* 





     ! "A !   




























 "  "'    $ "     
"!.* !)! "
* "  !      -" * 
"/!#7 




' )  31         #     
$!
&!  )   $*  " /    * # 
!"" !*!
 "#  "!
)
 :/ #" !AA!""
A  !*         
*#!)!0@
 /  1         7   " 
!!*//! !
 !
 0  *  !     !   /7 %
!7'!0"!! 
   )/ )    %  
  /B%&






 0    !   !*    !    
!* /!(!







































' )  31       - "   ! 
&	
!







 (!   "      
""*! 




' )  C  !   $ "     
!$! 
&!  ) "-   !   $  / 
         )   /
#"!
)
0   "-   !   $    %2! 3'
!#!)""/
 (!2!3!!""**
/   & 	
  %!! *,   " !  '*






































' !;= 5 &,,A 	




















' % : %  # +& $  ')# >" 
!#)&-2;7;/;.;








































'%: * ( 	
















-	+ " 9% %  "#% #% ""4-H
()5 )')#A"''#0./20

IJ & '5") 	

*#  : #% & &#  )
D"@#"07..27/.2-

'# 5 & ' ? ( 	





A L > ? $ L% & 5 8 	





































A ? 5 	
.. "#  # @# !  # ) &##
P)&2;02	/00

A ? 5 $ O" 1 "": & 1 :" 	

; (# % %#"# 




A%  8 & ? !99 233. !#) )## #" %") # !)/+&
@))%/%#%6A#*:.00	/;3

AN * $ $ J/1D =  P"# & ! 8 5) 23	2 $)& % "#  #
# "  		 
	




A)D#?!( >8 '$* &+   	




































A"5$A#L ?%6 #$ P" 5" & '$N## 23336
## #: :# R 	
	  % #  
#: ! % # %#  # $%#  !%)  # #
$#)#+"+'#?!2./03



























A#$23	2(# #)&%&)# # 	  #


























AF '  & A  R: 	



















A $ > 	.72 *)"    =< %#"#"  & #% #
) " %#"#   =< V %"" " "










































A"$$689 5$F &*+ %& 23	0 ' ?#$ ##
%  ')# % )#  # )  # ) &)& )# : '#
!#)!+%##ZZ%F%)Z	3232Z23	23	22

A"# *  	













;7?#) #)# #4# #
(% *% &    % ' (""# *# %  '  5 )
')#		20/;















()  + & * + >) 	
-3 	  5 #   (#Q







































( ' ? & $ ' (99" 	

3 *%##  	 	 ') 	
3	 
"%   # %% 6#&  !#)   %% # >" 
!#)&7;	/;0

( ' ? + ! 6 	

; (##)& % \?% /)\  # (9 






5  5 > @) 5 #/YB ? 9 + 6 8 9 & $ 5

























































7 6 %  # 'D"#$  "# "# '$"
5:#'%")'0302	/02

(99" $ ' 233	 ' ]#^   $  ')# #  %
&)&%))&>"##!#)&2		;/2	

(% 6 L $ '"% & O  @ 	














(" 5 	-20 * "    _ E C##  #C % ""



































% A"B  ' % *DC ( *& & 8 8) 	

3 A #)&  #   #
#$(#>"##!#)&	3;;/77








% *' ( > 	
-- A##)' & (##)' %    !"# $%& $






$%%')#'%'%@ % ( +F#
'&@#"223./227

% *' ( > 	






% *' ( > 2333 $" %   !4 & !"# $%& $ 
')#") &)%##)4+',951#
*+%+@ )%')#( 5 )	../	3	





















%*'( > '$#'9&* '233	@#"% ) #"$
 %  @## !#) ')# ) % #&#
)!	70/2;






































+  A & 8 $ A 	



















+"#&  " 0 1R > & 1 A O %# 6 J#& 
()!()%?%!0-a2	







4%9$    '"& $ 6 &* +  233;  =#&" & )


















#9)% + $ 5 23	3 6 )& % &##  	
	 	 (#














.7 1)  F## #  %#% &  #"#" >" 
!#)&;3	00/	;2





















: L 1 	-7. 8#  # R#   	 % # R"  			













)) + 5)& #  % ) ##) #































































%& * + 233










  ( & ! + !" 	

























































5  >1&P?" 	

-*# (# # ##")"#% # "# 









5 > 1 & $ 8 J 233; !&)# #  F## ##%#& "# 






5 > 1 $ * $5: 5 Y) & > 5#& 23		 ' "#F &  )
) % #) %#  : (# A$( +"#& A)&
		00

5 >*&  >?""& 	

0%%##+$$' '
%5"%  #%)5 >* & ?""&  > %#6F 'V$ 5#
!)5#!	.;/22-




























# &%% + O"% #  O# !R#(#"# $"" 
!#)&J#&$)2;20;/7

5) !8 $*9$ '$ ': &< P" 	












5) ! 8 	
































































5 ! ' > $ (# >  ' 8 * & $ +D" 233- (%# L)#)












5& >+ 	-0?# ## %% "% @:P%+6 @:
P%Q :# #"# # # ))& ))& #& % #" #&  ##
"#&8R%#>$"&?%2































5& > + 	-7- &  #   : % %  # (#  # A#
$""?%Af"#!	/	3

5& > + 	-.0*R    #   # ))  ' % $)9 
@#"1#&			3./		2









1 $ > 	




1 $ > & > + $%' 	
-3 ? %## %  !#)   # #4#
#)  (D" \* L\ A" ' 2- #" 	
-3 ' 




















































1?Y 23	2 '4 ) & )%	  5 &





3+"###&#+ & # 








1 8 L + & $ > A# 233; 6 "#  ) 9 : % (E *" :R` 
+"#23/7




































1"# > ! 	










O9:RP >)  >*:#A*A)!A#$A:* >A: '
( * 1"# ' O:# O $6 @ > !#"% $ * ( $
 $  L # &  6 O Y% 233; !"# #  )# :




O# * ' * (  > P:&) & 1 RN 	


































































































































"#  # :%: % # #  # >" $)&
-702/0;2

?% 8 A ( ' L# *  !# & ? 8 $ 	











































?R& ( 1 ? ($( & 68L# 	





























































 A##)' #% %    ( $ J")"&
6%%#%B%#J%%%A"'')#07























































$?% '( >L#&?5A 	

0+"#& #%#









$% > 5 * + %& 233











$(8* ! A# 'O:#$A: &$$ 23		A" #R  )#














$#)%( $(#9 & +8"9& 	

. !&)# #  '#%#& %


























$# * A $ *#% & L > L 	







@) + ? ! > $) L ? $% & * + 5 	




















@) > = &  ? ') 233- + )# # ) %  ' % \$#\
  =#"9) Q $ #%'/! %   % +# *'


















@ O  	
7































@"  >5$ 6:  AN 61" &OO" 233. "% # 








































































!B9?$ '?($(99"& '@ 23		 ' : (#!&#%











! ( > & 6 ! OR% 	










!  + O 8 ')9&R & + > *&% 233
  %   ###"
(%&R" #  %)"%##) >"
'#&2	;;;;/;.7

!#d1 233-(# #& %&)&     D"#









































77 '#& %&)&  # "# %%%   #+L

























-$$  #L%&##%8#"##& $
$)&!"#@"'!?: O

*%:% L 5 	












































*:#  > 	





*") 8 > & O + L % 233
 A:% :  + +&% 
  ! L  6: > 5 $ LK) A %#  8) ('
+!	0	/	00

% '+&?5A2332!#)&  # # ) '&%(%A%)
#"#(0+&##%:&#)&##
$ (#  "# ( J' + (9   % % 
































 * ' & ? @ (# 	


 (9 # %#  @# !#) ')#






















- )L&   9  ##`(%)J#&!
(%)20.

"# 1  L 	
	7 $)  # ! (# 6  : 	 	
































$ 8O"+ @%  >*:# &(6 :% 233; ') ## 
@#'##)#:&#"##)






































































6: > 5 $  = $%  6 1" 	






















































































J $ 8 233  "# % #&  	




















9" ?  $  &  *:# 23	3 =#" #  # # #
































































































L ! L &  % A" 	









L#)# >L&(L# >2332::%: #
YR#:#!1#)+(9%%






















L%:% A ? > ! L &  +  2337 $) 9#   :




L& ' * 	

 6 "#  %& 9  %  #)# % &)#














































   
LIC. MONICA R. BUONO 
 
Tomo II  
T R A B A J O  D E  T E S I S  P A R A  O P T A R  P O R  E L  T Í T U L O  D E   
D O C T O R  E N  C I E N C I A S  N A T U R A L E S  
Evolución de los Balaenidae 
(MAMMALIA, CETACEA, MYSTICETI)  
del Mioceno de Patagonia:  










Dr. Mario A. Cozzuol 
Universidade Federal de Minas Gerais 
Instituto de Ciencias Biológicas 
Departamento de Zoología 
Director 
Dra. Marta S. Fernández 
Facultad de Ciencias Naturales y Museo 
Universidad Nacional de La Plata 
CONICET 
F A C U L T A D  D E  C I E N C I A S  N A T U R A L E S  Y  M U S E O   
U N I V E R S I D A D  N A C I O N A L  D E  L A  P L A T A  


































































































































































." " 5,+"% "5$)%" )" 








































































   










































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































   





















Materiales y Métodos 
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Contexto Geológico  
 
















































































































































































































































































































































































































   





















Anatomía y  Sistemática Paleontológica  
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Análisis Filogenético  
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Aspectos Paleobiológicos de los balénidos miocenos e 
implicancias en la evolución de los misticetos 
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